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Phytochrom 
Molekulare Eigenschaften eines pflanzlichen Licht-Sinnespigments 
Von Hugo Scheer 
1. E in le i tung 
G r ü n e Pflanzen beziehen mittels der Photosynthese 
ihre Energie aus dem Sonnenlicht. Bestimmt man 
die Wirksamkeit der verschiedenen W e l l e n l ä n g e n 
des sichtbaren Lichts für die Photosynthese, so zei-
gen sich Maxima im roten (~ 680 nm) und blauen 
Spektralbereich (~ 430 nm), eine breite Schulter 
um 480 nm und eine L ü c k e im Bereich zwischen 
etwa 500 und 600 nm (siehe Heft Nr. 4, 1980). Die-
ses Aktionsspektrum ähne l t im wesentlichen dem 
Absorptionsspektrum der Pflanzen, wobei die beiden 
Maxima auf die Chlorophylle zurückzuführen sind, 
die breite Schulter auf die Carotinoide. Diese men-
g e n m ä ß i g wichtigsten Blattfarbstoffe dienen damit 
der Photosynthese. 
Zu Beginn dieses Jahrhunderts mehrten sich die 
Hinweise, d a ß Pflanzen auch Lichteffekte zeigen, 
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Abb. I. Logarithmische Ak-
tionsspektren einer „klassi-
schen" Phytochrom-Reaktion 
(Keimung von Sala tachänen, 
nach K . M . H a r t m a n n i n : „Bio-
physik", Hrgb. H o p p e , W., L o h -
m a n n , W., M a r k ! , H . , Z i e g l e r , 
H . , Springer Verlag, 1978). 
Diese zeichnen sich dadurch 
aus, daß sie durch geeignete 
Rückbelichtung zumindest prin-
zipiell revertierbar sind. Die 
Maxima der Quantenwirksam-
keit liegen im sichtbaren Bereich 
um 660 nm, bzw. im nahen In-
frarot bei etwa 730 nm für die 
Rückreaktion. Diese Wellenlän-
gen entsprechen den Absorp-
tionsmaxima der beiden Formen 
P 6 6 0 und P 7 3 o des Phytochroms, 
welche durch Licht reversibel 
ineinander umwandelbar sind 
(Abb. 3) 
600 
Wel len länge X 
700 nm 800 
die von der Photosynthese u n a b h ä n g i g sind. Es 
handelt sich dabei um lichtgesteuerte Entwick-
lungsprozesse (Photomorphosen) und Bewegungen 
(Phototropismen, Photonastien, Phototaxis). 
In einer g r o ß a n g e l e g t e n Versuchsserie gelang es vor 
allem Borthwick und Mitarbeitern zwischen 1945 
und 1950 zu zeigen, d a ß viele dieser unterschiedli-
chen lichtgesteuerten Effekte einige auffallende Ge-
meinsamkeiten hatten: Rotes Licht war (wie bei der 
Photosynthese) besonders aktiv. Anders als bei der 
Photosynthese war jedoch blaues Licht vergleichs-
weise inaktiv. Weiterhin waren die meisten Effekte 
umkehrbar, wenn die rote Belichtung von einer 
dunkelroten Belichtung gefolgt wurde. Und sch l i eß -
lich war diese Hin- und Rückreakt ion durch ab-
wechselnde Belichtung mit hellrotem (hr) und dun-
kelrotem (dr) Licht beliebig oft wiederholbar, so 
daß nur die Farbqualität des zuletzt gegebenen 
Lichts für die physiologische Antwort entscheidend 
war. Aufgrund dieser Gemeinsamkeiten wurde ver-
mutet, d a ß alle Effekte durch einen gemeinsamen 
Rezeptor-Farbstoff gesteuert werden. Die Bedeu-
tung dieses Rezeptor-Farbstoffs - es ist das bei 
Tab. 1. Zusammenstellung einiger l ichtabhängiger Reak-
tionen in Pflanzen, welche durch Phytochrom als Rezep-
tor-Pigment beeinflußt werden 
Elektrische Potent ialänderungen 
Adhäsion von Wurzeln an Glas 
Durchlässigkeit von Membranen 
Chloroplasten-Orientierung 
Blattbewegungen 
Synthese von Enzymen 
Synthese von Hormonen 
Synthese von „sekundären" Inhaltsstoffen 
Längenwachstum des Sprosses 
Blattflächen Wachstum 
Beeinflussung der geotropen Empfindlichkeit 




Einsetzen der Blütenbildung 
Pflanzen bisher am besten untersuchte Licht-Sin-
nespigment - zeigt die Vielfalt der von ihm beein-
flußten pflanzlichen Reaktionen (Tabelle 1). 
Obwohl dieser Farbstoff in grünen Pflanzen nur in 
Spuren vorkommt und erst mehr als ein Jahrzehnt 
später in spektroskopisch m e ß b a r e n Mengen zur 
Verfügung stand, wurden aufgrund der beschriebe-
nen Befunde eine Reihe charakteristischer Eigen-
schaften für ihn postuliert. Das als Phytochrom be-
zeichnete Pigment sollte in zwei Formen vorkom-
men: Die eine absorbiert maximal bei — 660 nm 
und wurde deshalb mit P 6 6 0 oder P h r , } abgekürzt , 
die andere entsprechend ihrer maximalen Absorp-
tion bei ~ 730 nm mit P730 oder P , \ r X ) . Beide For-
men sollten durch Licht der geeigneten W e l l e n l ä n -
gen reversibel ineinander überführbar sein. 
Insbesondere die letzte Eigenschaft war der wich-
tigste Anhaltspunkt bei der folgenden schwierigen 
Isolierung des Phytochroms. Bei Belichtung mit 660 
nm müßte die Absorption bei 660 nm ab-, die bei 
730 nm zunehmen; bei a n s c h l i e ß e n d e r Belichtung 
mit 730 nm sollten sich diese Ä n d e r u n g e n wieder 
umkehren. Differenzmessungen dieser Art sind 
technisch wesentlich einfacher als die Messung der 
Absorptionsspektren (s. Abb. 3). 
Um S t ö r u n g e n durch Chlorophylle zu vermeiden, 
konzentrierten sich die Isolierungsversuche zusätz -
lich auf im Dunkeln gewachsene chlorophyllfreie 
Pflanzen, aus denen s c h l i e ß l i c h 1964 die Reindar-
stellung des Phytochroms gelang. Im folgenden soll 
ein Überbl ick über unser heutiges Wissen zur Struk-
tur des Phytochroms und seiner ersten photochemi-
schen Reaktionen gegeben werden. 
2. Struktur d e s P h y t o c h r o m s 
Phytochrom ist ein Chromoprotein. Seine farbge-
') „h r" und „ d r " entsprechend der Absorption im hellro-
ten bzw. dunkelroten Spektralbereich. In der englischen 
Literatur erfolgt die Bezeichnung als P r und P f r . 
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CO Protein COO" 
Phytochrom P 6 6 0 : R = Vinyl 
Phycocyanin : R = Ethyl 
(unterschiedliche Proteine) 
2,3-Dihydrooktaethylbilindion 
(0 DOEBD gleiches Konjugationssystem 
wie Phycocyanin und - mit Ausnahme der 
C-18 Vinylgruppe - wie P 6 6 0) 
CO Protein COO 
Phytochrom P 7 3 0 
(Alternative I) 
Phytochrom P 7 3 0 
(Alternative II) 
Biliverdin-dimethylester (zwangsweise cyclische Konformation) 
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COOCH3 
Isophorcabilin-dimethylester 
(zwangsweise gestreckte Konformation) 
Abb. 2. Strukturformeln der Chromophore von Phytochrom in der P 6 6 0 -Form, der zwei diskutierten Möglichkeiten des 
Chromophors der P 7 3 0 -Fo rm, und von verschiedenen Modellpigmenten. Biliverdin ist ein Abbauprodukt des Häms in Säu-
getieren, Phycocyanin ist ein photosynthetisches Lichtsammlerpigment in bestimmten Algen, Isophorcabilin ist strukturell 
mit verschiedenen Schmetterlingspigmenten verwandt, und das 2,3-Dihydrooktaethylbilindion und das N 2 ! , N 24-Metha-
nobilindion sind synthetische Pigmente. 
bende Gruppe, der Chromophor, ist dem des Gal-
lenfarbstoffs B i l i v e r d i n strukturell ähnl ich . Der so-
genannte Ring A (siehe Formeln in Abb. 2) ist über 
ein Schwefel-Atom mit der A m i n o s ä u r e Cystein des 
Proteins verknüpft , eine weitere Bindung besteht 
mögl i cherwei se am Ring C . Die T h i o ä t h e r - B i n d u n g 
am Ring A ist recht stabil und läßt sich bis heute 
nicht ohne Veränderung des Chromophors und des 
Proteins spalten. Die Struktur des P 6 6 0 -Chromo-
phors wurde durch die kombinierte Anwendung 
von chemischen und spektroskopischen Methoden 
gesichert. Von entscheidender Bedeutung war da-
bei, daß der P 6 6 ( r Chromophor große strukturelle 
Ähnl ichkei t mit dem Chromophor eines anderen 
Pigments hatte, welches man leicht und in großen 
Mengen aus Blau- und Rotlaugen isolieren kann. 
Dieses als Phycocyanin bezeichnete Pigment hat 
eine gänzl ich andere Funktion, es ist ein Licht-
sammlerpigment im Photosyntheseapparat dieser 
Algen. Es erwies sich jedoch als ein ideales Modell, 
um daran verschiedene Methoden zur Strukturun-
tersuchung des Chromophors auszuarbeiten. 
Zu den chemischen Methoden gehört dabei vor al-
lem der C h r o m s ä u r e a b b a u , bei dem die vier pyrrol-
artigen Ringe des Chromophors voneinander ge-
spalten werden, aber auch die Synthese von Gallen-
farbstoffen mit ähnl i cher Struktur. Dabei erwies 
sich insbesondere der Ring A , der keine Doppelbin-
dung enthält, und die Vinylgruppe am Kohlenstoff 
Nummer 18 als problematisch. Die wichtigste spek-
troskopische Methode war lange Zeit die Absorp-
tionsspektroskopie mit sichtbarem Licht, welche 
durch Vergleich mit Gallenfarbstoffen bekannter 
Struktur das Doppelbindungssystem festlegte. Die 
so ermittelten Strukturen (Abb. 2) für die Chromo-
phore von Phycocyanin und von P^o wurden vor 
kurzem durch Kernresonanzspektroskopie bestä-
tigt. Der einzige noch nicht völ l ig gesicherte Punkt 
ist die Stereochemie an Ring A, d. h. die räuml iche 
Anordnung der Substituenten an den Kohlenstoff-
Atomen 2, 3 und 3 1. 
Die gleichen Methoden, angewandt auf I 7 3 0 , erga-
ben bisher noch keine so eindeutige Antwort. Eine 
wesentliche Schwierigkeit bei der Untersuchung 
von P 7 3 0 ist, daß es sich außerordent l i ch leicht wie-
der in PÖÖO umwandelt. Es gelang jedoch kürzlich, 
das Protein weitgehend abzubauen, ohne dabei den 
P 7 3 0 -Chromophor zu zerstören, so d a ß berechtigte 
Hoffnung zu einer baldigen Klärung besteht. Die 
einzige Veränderung gegenüber dem P 6 6 0 -Chromo-
phor scheint die Doppelbindung zwischen den 
Kohlenstoff-Atomen 4 und 5 zu betreffen. Sie ist 
entweder überhaupt nicht mehr vorhanden, oder 
aber weit aus der Ebene der anderen Doppelbin-
dungen herausgedreht. Solch eine Verdrillung hat 
man an Gallenfarbstoffen beobachtet, die eine sper-
rige Gruppe an C-5 tragen. Als eine Mögl i chke i t für 
die Struktur des P 7 3 0 -Chromophors wurde deshalb 
vorgeschlagen, daß an dieser Stelle eine Amino-
säure aus dem Proteinteil des Phytochroms angela-
gert wird (Abb. 2). Eine solche Verdrillung findet 
man aber auch bei geometrischen (eis oder besser 
E) Isomeren von Gallenfarbstoffen, bei denen das 
N 2 | nicht mehr auf der gleichen, sondern auf der 
entgegengesetzten Seite der Doppelbindung zwi-
schen den Kohlenstoff-Atomen 4 und 5 steht wie 
das Kohlenstoff-Atom 6. Insbesondere durch die 
Isolierung von P 7 3 0-Peptiden ergaben sich in letzter 
Zeit gute Hinweise für eine solche Isomerisierung 
bei der Phytochrom-Umwandlung. Der Chromo-
phor von P 7 3 0 wäre dann das E-Isomere von P 6 6 0 
(Abb. 2). 
Der Proteinanteil des Phytochroms hat ein Moleku-
largewicht von etwa 120000. Im isolierten Phyto-
chrom sind zwei solche M o l e k ü l e eng miteinander 
assoziiert, wobei zumindest eine der Polypeptidket-
ten einen einzigen Chromophor trägt. Bei der Be-
handlung dieses sogenannten „ g r o ß e n " Phyto-
chroms mit E i w e i ß -v erda uenden Enzymen (Prote-
asen) zerfällt Phytochrom in zwei etwa gleich große 
Hälften, von denen die eine den Chromophor trägt 
und noch photochemisch aktiv ist, das heißt, die 
oben beschriebene reversible Ä n d e r u n g des Ab-
sorptionsspektrums zeigt. Weiterer Abbau dieses 
„ k l e i n e n " Phytochroms führt sehr schnell zum Ver-
lust der photochemischen Aktivität. Da alle Pflan-
zen Proteasen enthalten, erfolgt häufig bereits wäh-
rend der Isolierung die Spaltung zum „k le inen 4 4 
Phytochrom. 
Die Struktur des Proteins ist bisher nur bruchstück-
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Wavelength [nm] 
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Abb. 3. Absorptionsspektren von extrahiertem Hafer-
Phytochrom (nach M u m f o r d und Jenner, Biochemistry 5, 
3657 (1966)) und Absorptionsdifferenzspektrum (nach 
S p r u i t , C. J . P . , in „Phy tochrome" , Hrgb. M i t r a k o s , K . , 
S h r o p s h i r e , W. J r . , Academic Press, New York, 1972). 
Das Spektrum von P 6 6 0 wurde nach saturierender Bestrah-
lung bei 740 nm aufgenommen (durchgezogene Linie) 
und entspricht im wesentlichen der Absorption von rei-
nem P 6 6 0 . Das Spektrum von P 7 3 0 wurde nach saturieren-
der Bestrahlung bei 600 nm aufgenommen (gestrichelte 
Linie). D a sowohl P 6 6 0 als auch P 7 3 0 bei 600 nm absorbie-
ren, bildet sich ein photosta t ionäres Gleichgewicht, wel-
ches neben P 7 3 ( ) noch etwa 20% P 6 6 0 enthält . 
haft bekannt. Man kennt die A m i n o s ä u r e s e q u e n z 
an einem, dem N-terminalen Ende der Peptidkette, 
und auch die Sequenz in der Umgebung des Chro-
mophors. Wichtig ist, d a ß auch von dieser Seite die 
Bindung des Chromophors an Cystein über ein 
Schwefel-Atom nachgewiesen werden konnte. Das 
„ g r o ß e " Phytochrom hat nach elektronenmikrosko-
pischen Daten vermutlich eine hante i förmige Ge-
stalt, wobei die d ü n n e Verbindung wahrscheinlich 
von den Proteasen durchtrennt wird. Der Chromo-
phor liegt in einer der beiden Häl f ten , die sich auch 
in ihrer Peptid-Sequenz zu unterscheiden scheinen. 
Er ist für wasser lö s l i che Substanzen zugängl ich , d. 
h. er liegt entweder an der Oberf läche des Proteins 
oder aber in einer hydrophilen Tasche. Im Zusam-
menhang mit dem „Primärs ignal" (s. u.) gibt es eine 
Hypothese, nach der bei der Umwandlung von P 6 6 0 
zu P 7 3 0 ein bisher vom Chromophor abgedecktes 
Stück der Prote inoberf läche frei wird, welches dann 
als Bindungsstelle für einen Rezeptor dient. 
3. C h r o m o p h o r - P r o t e i n - W e c h s e l w i r k u n g e n 
Die molekulare Struktur der Chromophore von PÖÖO 
und - zumindest partiell - von P 7 3 0 (Abb. 2) ist mit 
den oben beschriebenen Techniken eindeutig gesi-
chert, sie gibt jedoch nur einen Teilaspekt wieder. 
Das wird klar, wenn man die Eigenschaften des 
Phytochrom-Chromophors mit denen von Gallen-
farbstoffen vergleicht, die eine sehr ähnl iche Struk-
tur besitzen (Tabelle 2). Das Absorptionsspektrum 
(Abb. 3), die photophysikalischen und photochemi-
schen Eigenschaften und die chemische Reaktivität 
unterscheiden sich so deutlich voneinander, daß 
man zunächs t geneigt ist, an der angegebenen 
Struktur zu zweifeln. Dies ändert sich jedoch sofort, 
wenn man die dreidimensionale Struktur der Pep-
tidkette des Phytochroms zerstört, z. B. durch Ent-
falten mit Harnstoff oder durch Abbau mit Prote-
asen. Nach dieser Behandlung ähnelt der P 6 6 0 -Chro-
mophor in seinen Eigenschaften weitgehend dem 
eines Modellpigments, 2,3-Dihydrooktaethylbilin-
dion ( D O E B D ) , mit einem dem P 6 6 0 sehr ähnl ichen 
Konjugationssystem. Obwohl er weiterhin kovalent 
an das Protein gebunden ist, verhält er sich den-
noch jetzt wie ein freier Gallenfarbstoff. Offenbar 
bestehen in dem nativen Protein mit intakter dreidi-
mensionaler Struktur sehr spezifische Wechselwir-
kungen mit dem Chromophor. Eine Störung dieser 
Raumstruktur führt zu einer drastischen Verände-
rung der Eigenschaften. 
Auch bei der Untersuchung dieser Wechselwirkun-
gen halfen vergleichende Untersuchungen mit dem 
Phycocyanin. Bei diesem bestehen ganz ähnl iche 
Tab. 2. Vergleich der Chromophor-Eigenschaften von na-
tiven Biliproteinen (Phytochrom, Phycocanin) mit denen 
der denaturierten Pigmente und freier Gallenfarbstoffe 
mit vergleichbarer Struktur 



































86 PdN-B. 3/82 
Protein 
I 
S - Protein 
8M u r e a 
d e s a l t i n g 





coo- denatured na t ive 
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Abb. 4. Absorptionsspektren von denaturiertem und nativen Phycocyanin (nach Scheer, H . , Angew. Chem. 93, 230(1981)). 
Die Denaturierung erfolgte durch Zugabe von Harnstoff bei p H 7,5 bis zu einer Endkonzentration von 8 M , sie ist umkehr-
bar durch entfernen des Harnstoffs. Die entsprechenden Spektren von Phytochrom in der P 6 6 0 - F o r m sind sehr ähnlich, aber 
um 20-40 nm rotverschoben. Die gezeigten Formeln zeigen schematisch die Geometrie des Tetrapyrrol-Chromophors in 
dem nativen bzw. denaturierten Pigment. 
Unterschiede zwischen den Eigenschaften der 
Chromophore in den nativen und den denaturierten 
Pigmenten. Von Vorteil ist dabei, d a ß diese Entfal-
tung reversibel ist und das rückgefal tete Pigment in 
allen Eigenschaften mit nativem Phycocyanin iden-
tisch ist. 
Ein wesentlicher Unterschied zwischen den denatu-
rierten und nativen Pigmenten besteht in der Geo-
metrie der Chromophore (Abb. 4). Freie Gallen-
farbstoffe vom Typ der P 6 6 0 - und Phycocyanin-
Chromophore bevorzugen eine geschlossene Geo-
metrie. Sie ähnelt der der cyclischen Tetrapyrrole 
wie z. B. Häm und Chlorophyll und zeichnet sich 
durch ein charakteristisches Absorptionsspektrum 
aus. Diese Geometrie nehmen auch die Chromo-
phore von P 6 6 0 und Phycocyanin ein, wenn sie vom 
Protein entkoppelt sind. In den nativen Pigmenten 
ist der Chromophor dagegen gestreckt. Das dafür 
charakteristische Absorptionsspektrum (Abb. 4) 
wurde ursprüngl ich nur durch theoretische Berech-
nungen mit einer gestreckten Geometrie korreliert. 
Die spätere experimentelle Bes tät igung zeigt die 
Bedeutung solcher Computer-Simulationen. Diese 
Bes tä t igung gelang durch die Untersuchung von 
Gallenfarbstoffen, in denen bestimmte Geometrien 
des ansonsten sehr beweglichen Gallenfarbstoffge-
rüsts durch zusä tz l i che Ringe stabilisiert sind. Inter-
essanterweise sind Verbindungen vom Typ des Iso-
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Abb. 5. Reaktionsschema der 
Phytochrom-Umwandlung mit 
den Zwischenprodukten und ih-
ren Absorptionsmaxima im 
sichtbaren Spektralbereich 
(nach W. Rüdiger, H . Scheer in 
„ H a n d b u c h der Pflanzenphysio-
logie' 4, Hrgb. W. Shropshire, jr., 
H , M o h r , Springer Verlag, im 
Druck). Die Nomenklatur der 
Zwischenprodukte entspricht 
derjenigen des Sehpigments 
Rhodopsin. Die Zwischenpro-
dukte auf dem Weg von P 6 6 ( ) 
(= P R ) nach P 7 3 o werden mit 
„ R " gekennzeichnet, diejenigen 
auf dem Weg von P 7 3 0 (= P F R ) 
nach P 6 6 0 mit „ F \ Häufig wer-
den die Zwischenprodukte auch 
nur durch ihr Absorptionsmaxi-
mum gekennzeichnet, z. B. P692 
für lumi-R. Es sei an dieser Stelle nur darauf hingewiesen, daß sich P 7 3 0 auch im Dunkeln in P 6 6 0 umwandelt („Dunkelre-
version' 4), und daß sich an die in Abb. 5 gezeigten schnellen Reaktionen noch eine Reihe langsamerer Schritte anschließen 
können. Schließlich ist die genaue Lage der Absorptionsmaxima, auch derer von PÖÖO und P 7 3 o , noch von einer Reihe von 
„Umwel t fak toren" (pH, Ionenkonzentration, Pflanzenmaterial und -zustand u. v. a.) abhängig. 
m e t a - F b * 
KJ~* » photoreactions 
• dark relaxations 
difference spectrum 
peaks 
phorcabilins, welches eine gestreckte Geometrie 
hat, ebenfalls Naturprodukte und wurden aus Rau-
pen und Schmetterlingen, z. B. des K o h l w e i ß l i n g s , 
isoliert. 
Eine funktionelle Bedeutung dieser Streckung von 
P 6 6 0 und Phytochrom liegt wohl darin, d a ß dadurch 
ihre Lichtabsorption im physiologisch wichtigen 
sichtbaren Spektralbereich auf etwa das Fünffache 
erhöht wird. 
Auch die zweite wesentliche Ä n d e r u n g der Eigen-
schaften der nativen Chromophore ist von funktio-
neller Bedeutung. Sie besteht in der Stabilisierung 
des nach Lichtabsorption erreichten angeregten Zu-
stands. In freien Gallenfarbstoffen wird die darin 
enthaltene Energie zum al lergrößten Teil in Mole-
k ü l s c h w i n g u n g e n und/oder Verschiebungen beweg-
licher Wasserstoff-Atome (NH) umgesetzt. Die 
Lichtenergie wird damit letztlich in W ä r m e umge-
wandelt, ohne die auch für ein Sinnespigment not-
wendige nütz l i che Arbeit geleistet zu haben. Im 
Phytochrom sind diese „ n u t z l o s e n " Desaktivie-
rungskanä le verstopft, und statt dessen erfolgt in 
guter Ausbeute eine photochemische Reaktion als 
erster in der langen Reihe von Reaktionsschritten, 
die s c h l i e ß l i c h zur physiologischen Antwort führen. 
Ein Weg zum „Vers topfen der nutzlosen K a n ä l e 4 ' 
besteht darin, die Beweglichkeit des Chromophors 
und der aciden NH-Atome e i n z u s c h r ä n k e n . Auch 
hier l ieß sich an freien Gallenfarbstoffen zeigen, 
d a ß solche E i n s c h r ä n k u n g e n die Lebensdauer an-
geregter Z u s t ä n d e zum Teil drastisch e r h ö h e n , ohne 
d a ß die Details bisher v o l l s t ä n d i g verstanden 
sind. 
Wie schon bei der Struktur, ist auch bei den Prote-
in-Wechselwirkungen die zweite Form des Phyto-
chroms, P 7 3 0 , noch nicht so gut verstanden Wie I 66O 
Die Ä n d e r u n g e n scheinen hier noch wesentlich tief-
greifender zu sein, und der labilere P 7 3 0 -Chromo-
phor erschwert wiederum die Untersuchungen. 
Besonders auffallend ist die extreme langwellige 
Verschiebung der Absorption von nativem im Ver-
gleich zum denaturiertem P 7 3 0 , welche mehr als 120 
nm beträgt. Immerhin gibt es auch hier eine Beob-
achtung an freien Gallenfarbstoffen, die das Ab-
sorptionsspektrum des nativen P f r erklären kann. 
Entfernt man durch Behandeln mit Basen eines der 
NH-Protonen (vermutlich aus dem Ring A), so ist 
das Absorptionsmaximum des entstehenden An-
ions um etwa 170 nm weit in den längerwel l igen 
Spektralbereich verschoben. Es ist deshalb mögl ich , 
d a ß im nativen P f r der Chromophor in deproto-
nierter Form vorliegt (Abb. 2). 
4. V o n Peeo zu P 7 3 0 und z u r ü c k 
Die Umwandlung von P 6 6 0 in P 7 3 0 ist eine Mehrstu-
fenreaktion. Nur der erste Teilschritt oder die er-
sten beiden Teilschritte sind dabei l ichtabhängig . 
Die folgenden Schritte erfolgen bei Raumtempera-
tur spontan, nicht jedoch bei tiefen Temperaturen. 
Dies ermögl icht eine Untersuchung der Zwischen-
produkte: Die eingefrorene Probe wird bei der 
Temperatur des f lüssigen Stickstoffs belichtet, das 
entstehende sogenannte l u m i - R als das primäre 
Photoprodukt kann bei dieser Temperatur mangels 
ausreichender thermischer Aktivierung nicht weiter-
reagieren und sammelt sich so - im Gleichgewicht 
mit P 6 6 0 - an. Wird die Probe jetzt langsam er-
wärmt, so erfolgt oberhalb von - 7 0 ° die Umwand-
lung in das zweite Zwischenprodukt meta-Ra. Beim 
weiteren Erwärmen entsteht daraus meta-Rh, wel-
ches sch l ieß l i ch oberhalb - 5 ° C das Endprodukt 
P 7 3 0 bildet. 
Von P 7 3 0 ausgehend erreicht man auf die gleiche 
Weise bei der Temperatur des f lüss igen Stickstoffs 
photochemisch erst l u m i - F , welches beim Erwärmen 
nacheinander m e t a - F a , m e t a - F h und schl ießl ich wie-
der P 6 6 0 bildet. Bei Raumtemperatur sind die im er-
sten photochemischen Schritt folgenden Reaktio-
nen nur durch Kurzzeit-Spektroskopie zu erfassen, 
die bisherigen Ergebnisse bestät igen aber prinzi-
piell die oben angegebene Reihenfolge der Pro-
dukte (Abb. 5). 
Die oben angegebene Benennung der Zwischenpro-
dukte darf nicht darüber h i n w e g t ä u s c h e n , daß ihre 
Strukturen bisher nur sehr unvo l l s tänd ig bekannt 
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sind. An dieser Stelle sollen nur zwei Ansä tze zu ih-
rer Untersuchung angedeutet werden. Der erste be-
faßt sich mit Proben, denen Wasser entzogen wur-
de. Ein natürl iches System dieser Art sind z. B. die 
Samen vieler Arten. Künst l i ch läßt sich Phytochrom 
mehr oder minder stark entwässern , wenn man es in 
Gelatine einbettet und diese dann teilweise oder 
vo l l s tändig trocknet. Unter solchen Bedingungen 
zeigt Phytochrom auch in lebenden Organismen wie 
den erwähnten Samen recht u n g e w ö h n l i c h e Eigen-
schaften, die man aber im Prinzip alle dadurch er-
klären kann, d a ß die oben beschriebene Reaktions-
folge nur unvo l l s tänd ig ablaufen kann und bereits 
bei den Zwischenstufen stehenbleibt. Die E n t w ä s s e -
rung wirkt damit ähnl i ch wie tiefe Temperaturen. 
Man hat daraus geschlossen, d a ß die ersten Teil-
schritte in einer alleinigen Reaktion des Chromo-
phors bestehen, d a ß an den Folgereaktionen jedoch 
auch das Protein beteiligt ist. Das wird vers tändl ich , 
wenn man an die beschriebene starke Kopplung 
zwischen Chromophor und Protein denkt. Jede Ver-
änderung des Chromophors führt zu einer Störung 
des Gleichgewichts zwischen beiden, auf die das 
Protein mit einer Strukturänderung reagiert - wenn 
es kann. Bei Temperaturen wesentlich unter Null 
oder im entwässerten Pigment ist dies nicht mehr 
mög l i ch , und so kommt die Reaktionsfolge zum 
Stillstand. Dies macht gleichzeitig vers tändl ich , d a ß 
häufig nicht die trockenen, wohl aber gewässer te 
und gequollene Samen p h y t o c h r o m a b h ä n g i g e Licht-
effekte zeigen. 
Die zweite Untersuchungsmethode befaßt sich mit 
der optischen Aktivität des Chromophors. Das Mo-
lekülgerüst der Gallenfarbstoffe ist prinzipiell sehr 
flexibel, im nativen Phytochrom sind aber nur eine 
oder wenige der vielen prinzipiell m ö g l i c h e n geo-
metrischen Formen durch die Wechselwirkungen 
mit dem Protein quasi eingefroren. Eine wichtige 
und leicht zugäng l i che - wenn auch nicht immer 
leicht interpretierbare - Eigenschaft, die dabei ver-
ändert wird, ist die optische Aktivität der Chromo-
phore. Viele der m ö g l i c h e n Anordnungen des Te-
trapyrrol-Gerüstes sind chiral, d. h. sie k ö n n e n -
wie die beiden H ä n d e = griechisch cheiros - nicht 
mit ihrem Spiegelbild zur Deckung gebracht wer-
den. Ein Beispiel dafür ist die in Abb. 2 gezeigte cy-
clische Form des Biliverdins. Da sich die beiden 
ends tänd igen Sauerstoff-Atome gegenseitig behin-
dern, wird eines von ihnen unter oder über die Pa-
pierebene gedrängt , und es entsteht ein schrauben-
förmig gewundenes M o l e k ü l . Mit g e w ö h n l i c h e m (d. 
h. nicht polarisiertem) Licht ist nicht zu entschei-
den, ob sich dabei eine rechts- oder l inksgäng ige 
Schraube gebildet hat. Dies ist jedoch mit polari-
siertem Licht m ö g l i c h , welches selbst chiral ist. So 
wird je nach Schraubensinn entweder rechts- oder 
links-circular polarisiertes Licht stärker als das an-
dere absorbiert. Die Messung des resultierenden 
Circulardichroismus ermögl i cht somit Aussagen zur 
räumlichen Struktur des Chromophores. 
Nun sind se lbstverständl ich beim Biliverdin im all-
gemeinen beide helicalen Formen - die rechts- und 
l inksgängige - gleich wahrscheinlich, und der Cir-
culardichroismus ist gleich Null. Dies ändert sich 
jedoch in einer chiralen Umgebung, z. B. beim Auf-
lösen in einem optisch aktiven Lösungsmit te l . Der 
Phytochrom-Chromophor ist asymmetrisch substi-
tuiert, und er befindet sich zusä tz l i ch in einer chira-
len Umgebung, dem Protein. Es ist deshalb nicht 
überraschend, d a ß Phytochrom einen a u s g e p r ä g t e n 
Circulardichroismus zeigt. 
Ähnl i ch wie die Absorption kann nun der Circular-
dichroismus herangezogen werden, um die räumli -
che Struktur der Zwischenprodukte zu analysieren, 
wobei auch hier theoretische Rechnungen Hilfestel-
lungen leisten k ö n n e n . P 6 6 0 und P 7 3 0 zeigen dabei 
entgegengesetzte optische Aktivi tät , offenbar erfolgt 
bei der Umwandlung der beiden Formen auch ei-
nen deutliche geometrische V e r ä n d e r u n g des Chro-
mophores. Ein weiteres wichtiges Ergebnis ist, d a ß 
alle untersuchten Zwischenreaktionen von einer 
Ä n d e r u n g des Circulardichroismus begleitet sind 
und daß bei einem Zwischenprodukt keine oder nur 
geringe optische Aktivität beobachtet wird, d. h. 
d a ß diese Form m ö g l i c h e r w e i s e planar ist. 
5. V o n der P h o t o c h e m i e zur P h y s i o l o g i e 
Ursache und Wirkung sind bei den klassischen Phy-
tochrom-Effekten eindeutig über das Wirkungs-
spektrum korreliert. Auch eine Reihe anderer - der 
sogenannten Hochenergie - Reaktionen mit deut-
lich verschiedenen Wirkungsspektren l i e ß e n sich 
nach einer detaillierten Analyse im wesentlichen 
auf dieses Pigment zurückführen . D a es bis jetzt 
keine Hinweise auf unterschiedliche Phytochrom-
Formen in einem Organismus gibt, erhebt sich die 
Frage, wie die Fül le der physiologischen Antworten 
ursächl ich mit der photochemischen Umwandlung 
dieses einen Pigments verknüpft sind. 
Die gebildeten S igna lüber tragungs - und Reaktions-
ketten k ö n n e n dabei sehr lang und tiefgreifend sein. 
In exemplarischen Fäl len wurden sie bis zur Ebene 
des genetischen Materials verfolgt, wobei Phyto-
chrom in noch ungeklärter Weise die Gen-Expression 
reguliert. Eine solche Reaktion erfordert Zeiten im 
Bereich von Stunden oder länger. Andererseits er-
folgt in vielen Fä l l en die physiologische Antwort so 
schnell, d a ß andere Regulationsmechanismen vor-
liegen m ü s s e n . Es gibt eine Reihe von Hinweisen, 
d a ß die Ä n d e r u n g bestimmter Membraneigen-
schaften wie z. B. ihre D u r c h l ä s s i g k e i t für Metallio-
nen oder organische Säuren an solchen schnellen 
Reaktionen beteiligt sind. Zudem konnte auch für 
viele der „ l a n g s a m e n " physiologischen Antworten 
gezeigt werden, d a ß sie bereits kurze Zeit (u. U . we-
nige Sekunden) nach der Umwandlung des Phy-
tochroms nicht mehr durch eine R ü c k b e l i c h t u n g in 
die Ausgangsform revertierbar sind. Offenbar er-
folgt dabei eine sehr schnelle Ableitung des Signals 
vom Entstehungsort, die zu irreversiblen Ä n d e r u n -
gen führt. 
Für die hier im Vordergrund stehende Frage nach 
den molekularen Eigenschaften des Phytochroms 
ist der erste Ansatzpunkt zu einer Analyse dieser 
Reaktionsketten die Untersuchung von PÖ6O und 
P 7 3o auf unterschiedliche Eigenschaften (Tab. 3). 
Der augenfä l l igs te Unterschied zwischen beiden ist 
das Absorptionsspektrum, welches aber für die Sig-
nalübertragung wohl kaum in Frage kommt. Ü b e r -
raschenderweise dauerte es lange Zeit, weitere U n -
terschiede zwischen P 6 6 0 und P 7 3 0 eindeutig nachzu-
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Tab. 3. Zusammenstellung einiger physikalisch-chemi-
scher Unterschiede zwischen isoliertem Phytochrom in 












m^ax = 660 nm 730 nm 
negativ bei 660 positiv bei 730 
nm nm 
(im Proteinbereich < 280 nm fast 
unverändert) 
neutral negativ 
ein leicht zugängliches Cystein und 
Histidin mehr in P 7 3 0 
240000 (Dimer) zusätzlich höher-
molekulare A n -
teile 
mäßig gut 
mäßig gut, unspezifisch 
(?) 
weisen, und bis heute gelang es nicht, auch nur eine 
dieser Eigenschaften direkt mit der Signalübertra-
gung zu korrelieren. Immerhin ergaben sich einige 
erfolgversprechende Ansätze , die absch l i eßend kurz 
diskutiert werden sollen. 
Die weiter oben beschriebenen Experimente zur 
Struktur der Zwischenprodukte bei der Phyto-
chrom-Umwandlung legen nahe, d a ß in den End-
produkten neben dem Chromophor auch bereits 
das Protein geändert ist. Solche Ä n d e r u n g e n l i eßen 
sich vor kurzem durch die Titration mit spezifi-
schen Modifizierungsreagentien direkt nachweisen. 
Im P 7 3o sind jeweils ein leicht zugängl icher Cystein-
und Histidin-Rest mehr als im P 6 6 0 enthalten. Dane-
ben ändert sich, wie bereits beschrieben, mögl icher-
weise auch der Ladungszustand des Chromophors. 
Diese Ä n d e r u n g e n führen allerdings weder zu m e ß -
baren Unterschieden von P 6 6 0 und P 7 3 0 bei der Elek-
trophorese, noch beeinf lußt die chemische Modifi-
zierung der bei der P 7 3 0 -Bildung „fre iwerdenden 4 ' 
A m i n o s ä u r e n die photochemische Reaktion. Dage-
gen ändert sich deutlich die Affinität zu verschiede-
nen Substraten, was auch bereits präparativ genutzt 
wird. Insbesondere scheint P f r bevorzugt an Mem-
branen zu binden. Die Bindungsstelle im Protein 
k ö n n t e dabei durch eine geometrische Ä n d e r u n g 
des Chromophors bei der P f r-Bildung freigelegt 
werden. 
Der oder die genaue(n) Bindungspartner in der 
Membran sind noch nicht bekannt, und es ist nicht 
klar, ob diese Bindung in allen Fäl len funktionell 
von Bedeutung ist. Eine Bindung an so komplexe 
Systeme wie Membranen könnte jedoch gut die 
„ s c h n e l l e n " Phytochrom-Antworten, die Signal-
verstärkung und - über unterschiedliche Bindungs-
orte - die Vielzahl der Reaktionen erklären. Der 
derzeit vielleicht beste Hinweis auf eine Primärwir-
kung auf Membranen ist die Beobachtung, d a ß iso-
liertes Phytochrom beim Zusatz zu isolierten Mito-
chondrien an diese bindet und bei Belichtung den 
C a + + - I o n e n f l u ß durch deren innere Membran er-
höht . Da der C a + + -Spiegel bei vielen Regulationen 
eine Rolle spielt, hat man damit vielleicht erstmals 
ein wesentliches Bindeglied der phytochromgesteu-
erten Regulationsketten in der Hand. Der nächs te 
Schritt wäre dann die Identifizierung des bzw. der 
Rezeptors(en) in der Membran, z. B. durch die Iso-
lierung von Phytochrom-Rezeptor-Komplexen, In 
v ivo in P730 umgewandeltes Phytochrom enthäl t 
neben dem „ D i m e r e n 4 4 noch einen Anteil mit we-
sentlich h ö h e r e m Molekulargewicht. Die M ö g l i c h -
keit, d a ß es sich dabei um einen solchen Rezeptor-
Komplex handelt, k ö n n t e ein Ausgangspunkt für 
solche Untersuchungen sein. 
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